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In einer Probe aus dem Ruhpoldinger Marmor im Profil

„Rachelspitz" (Bock 1991) läßt sich in engen Schritten ein

Übergang zwischen Podocapsa und Podobursa rekonstruieren

und eine morphologische Reihe von 25 Schritten darstellen. Im

Folgenden werden die beiden Endglieder dieser Reihe be-

schrieben. Ein eigenes Kapitel befaßt sich mit dem Übergang.

Schließlich zeigen die Formen zusätzliche Anknüpfungs-

möglichkeiten zu „komplizierter" gebauten Podobursa- Arten,

wie Podobursa spinosa (OZVOLDOVA, 1975). Die Veränderun-

gen der Abmessungen und Proportionen unterstützen die The-

se von der Zusammengehörigkeit der beiden Gattungen.

Das untersuchte Material ist am Institut für Paläontologie

und historische Geologie der Ludwig-Maximilians-Universität

in München gelagert. Für die Möglichkeit rasterelektronen-

mikroskopische Aufnahmen der Radiolarien anzufertigen dan-

ken wir dem Institut für Paläontologie in Erlangen. Die Herren

Professoren Dr. Dietrich Herm und Dr. Rainer Willmann

standen uns mit ihrem Rat hinsichtlich der Beurteilung der

evolutiven Prozesse zur Seite. Herrn Prof. Herm sei auch für

die kritische Durchsicht des Manuskripts gedankt. Besonderer

Dank gilt der Deutschen Forsi i ii \<,m,i meinschaft, die mit

ihren Sach- und Personalmitteln (Projekt Ste 348/5) die Unter-

suchungen unterstützte.

1.1 GEOLOGISCHESITUATION UNDPROFIL

Die Lokalität „Rachelspitz" liegt am Westende des

Rötheimooses in der Rechenberg-Mulde (sensu Lackschewitz

Neokom- Aptychenschichten iso-200m

Malm - Apfychenschichten 20m MALM

\Ruhpoldinger Marmor 3m rN 2 J
Q

\Kieselkalk/R adiolarir io-20m

Graukalk lo-zom

Hierlatzkalk/Rotkalk 30m
L

Rhät-Riffe und

Kössener Schichten

Abb. 1: Geographische und großtektonische Situation des Unter-

suchungsgebietes. Abkürzungen: RM = Rechenberg-Mulde BM =

Burgau-Mulde, OwM = Oberwössener Mulde (Doben 1970,

Lackschi-witz 1987, Hlbbeln 1987, Ruhland 1987).

Abb. 2: Lithologische Abfolge der Südflanke der Rechcnberg-Mulde

im Bereich des Rötheimooses für das Intervall Rhät bis Valangin.

1987, Hebbeln 1987, Ruhland 1987) auf Blatt Ruhpolding

(Bayer. Geol. Karte 1:25 000) (Doben 1970). Es handelt sich

hierbei nicht um den Bereich der Typlokalitätcn der Radio-

larien-Monographien von Rust (1885, 1898), welche sich im

Ostteil des Rötheimooses befinden, sondern umein Gebiet mit

einer völlig anderen sedimentären Situation und etwas höheren

Alters gegenüber den RusT-Lokalitäten.

Die Rechenberg-Mulde (Abb. 1) liegt etwa in der Mitte der

Muldenzüge der Lechtaldecke (Lack.schf.witz 1987, Bock

1991), worin die Abfolgen des Doggers und des Malms relativ

mächtig entwickelt sind. Die derzeitige Vorstellung von der

Sedimentation dieser tiefmarinen Gesteine zeigt, daß aufgrund

kippender tektonischer Blöcke am passiven Kontinentalrand

(Lackschewitz, Grutzmacher & Henrich 1991) eine allmäh-

liche Versteilung des Nordrandes des Halbgrabens erfolgte.

Dadurch kann die Entwicklung der knolligen Fazies des

Ruhpoldinger Marmors und die Konzentration pelagischer

Organismen, wie Radiolarien, Schwammnadeln und Bositren

in geringmächtigen Bänken erklärt werden.

Die lithologische Abfolge des Profils reicht von ober-

triadischen Flachwasserkalken, den Oberrhätkalken in den

Kössener Schichten bis zu den mergeligen tiefmarinen

Schrambachschichten des Berrias-Valangins (Profil, Abb. 2).

1 .2 LITHOLOGIE UNDZEITLICHE STELLUNG
DESRUHPOLDINGERMARMORS

Im Profil „Rachelspitz" ist der „Ruhpoldinger Marmor" das

verbindende Glied zwischen der kalkigen Rotsedimentation

im Liegenden, die den Zeitbereich Lias bis Dogger angedauert

haben dürfte, und den grauen Bänken der Aptychenschichten,

welche aufgrund der Calpionellen-Führung erst ab dem mittle-

ren Obertithon deutlich in Erscheinung treten.

Die Mikrofazies des Ruhpoldinger Marmors ist durch eine

knollige Entwicklung etwa 10 bis 20 cm mächtiger Bänke ge-

kennzeichnet. Die Gesteinsfarbe wechselt von rot nach grün,

wobei die Farben bioturbationsbedingt fleckig verteilt sind.

Die Matrix des Gesteins ist mikritisch, der Fossilgehalt auf-

grund der Knolligkeit sehr variabel. Es lassen sich Sacco-

comen-reiche Faziestypen und Schwammnadel-, Radiolarien-
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und Calpionellen-reiche Typen unterscheiden. Besondere Be-

achtung verdienen Bänke in denen Saccocomen und

Calpionellen gemeinsam vorkommen, da sie eine sehr starke

Kondensation im Zeitbereich Kimmeridge bis Mitteltithon an-

deuten. Die Radiolanen-Führung ist nach einer quantitativen

Dünnschliffanalyse (Bock 1991) im Bereich des Übergangs

zwischen Lias-Rotkalk und dem Ruhpoldinger Marmor am

größten.

1 .3 LITHOLOGIE DERRADIOLARIEN-PROBE

Die untersuchte Radiolarien-Probe ist durch grungrau-rötli-

che Farbe und knolliges Gefüge gekennzeichnet. Neben sehr

dicht gepackten Radiolarien (Abb. 3) sind eckige Fragmente

von Kieselknollen erkennbar, die in der Mikritmatrix

„schwimmen". Durch das Vorkommen von Chert-Fragmen-

ten wird die altersmäßige Einstufung der Fauna etwas proble-

matisch, da möglicherweise eine starke Aufarbeitung und eine

Konzentration von Radiolarien unterschiedlichen Alters er-

wartet werden könnte. Aufgrund der Erkenntnisse von der

schnellen Bildung von Kieselknollen und der Zusammenset-

zung der Radiolarien-Fauna kann einerseits ein allzu großes

Zeitintervall innerhalb der Fauna ausgeschlossen oder aber ein

Abb. 3: Dünnschliff-Aufnahme des radiolanenführenden „Ruhpol-

dinger Marmors" (Probe RH40). In dem biogenreichen, bioturbaten

Wackestone sind Nassellarien und Spumellarien kieselig erhalten.

Bildbreite ca. 7 mm.

Alter der Kieselknollen angenommen werden, welches mit

dem Alter der Radiolarien nichts zu tun hat. Allenfalls muß

wegen der Zusammenschwemmungder Gehäuse eine erhebli-

che laterale Konzentration beiücksichtigt werden.

2. SYSTEMATISCHEPALÄONTOLOGIE
Im Folgenden wird eine eigene Beschreibung der beiden

Gattungen gegeben und anschließend auf die Original-Be-

schreibungen und den sich daraus ergebenden Problemen Be-

zug genommen.

Gattung Podocapsa Rust, 1885, emend. Foreman, 1973

Typus-Art: Podocapsa guembelu Rust, 1885

Beschreibung: Längliches Gehäuse mit drei größer wer-

denden Segmenten und einem Postabdominal-Tubus. Das Ab-

domen ist kugelig. Die Poren sind regelmäßig verteilt und

polygonal, und zwar meist hexagonal. Cephalis und Thorax

meist nicht porat. Vom Abdomen entspringen nach proximal

gerichtet drei porate Arme. Sie stehen im 120 Grad-Winkel

zueinander. Die Länge der Arme entspricht annähernd der

Länge des Postabdominal-Tubus. Arme und Postabdominal-

Tubus enden in jeweils einem Stachel oder sind offen.

Bemerkung: Die Original-Beschreibung von Rüst (1885:

304) bezieht sich auf das kugelige Abdomen und setzt keine

Gliederung in Cephalis, Thorax und Abdomen voraus. Daher

stellt er seine abgebildeten Formen zu den Monocyrtiden und

vergleicht diese mit den känozoischen Gattungen Sethochytris

Haeckel und Lithocbytris Ehrenberg. Rust definiert kein

Typusmaterial seiner Typus-Art Podocapsa guembelu. In einer

weiteren Beschreibung ändert Rüst (1898: 47) seine Diagnose

und stellt Podocapsa zu den Dicvrtiden. Bei der Erstellung des

„Radiolarien-Treatise" benennt Campbell (1954: D122) eine

der beiden Abbildungen von RüST als Lecto-Typ. Bei der

Emendienjng von Foreman (1973: 267) wird dieser Lectotyp

nicht akzeptiert, sondern Rüst's zweite Abbildung herangezo-

gen. Offensichtlich hat Rust seine Exemplare so gesehen, daß

das Abdomen der kugelige Zentralteil des Gehäuses sein sollte,

von dem ein „poröser Apikaifortsatz" nach vorn reicht. Er

beschrieb das Gehäuse, wie dies Foreman festellt, derart, daß

der eigentliche Proximalteil das geschlossene Ende sein sollte.

In der Emendienjng wird Rust's unrichtige Orientierung des

Gehäuses korrigiert.

Die Art Podocapsa guembelu Rust ist seit ihrer Beschrei-

bung nicht mehr aufgefunden worden, da die Abbildungen

keine deutlichen Merkmale wiedergeben. Die häufigste

jurassische Art ist Podocapsa amphitreptera Foreman, 1973,

welche auch im vorliegenden Material in einigen Variationen

erscheint.

Podocapsa amphitreptera Foreman, 1 973

Tat. 1, Fig. 1-4

1973 Podocapsa amphitreptera n. sp. - Foreman: 267,

Taf. 13, Fig. 11 (Oberjura-Unterkreide, Northwest

Pacific Basin).

1975 Podocapsa amphitreptera Foreman. - Foreman: 617,

Taf. 6, Fig. 15 (Berrias-Valangin, Shatsky Rise, Nord-

Pazifik).

1977 Podocapsa amphitreptera Foreman. - Muzavür: 112,

Taf. 7, Fig. 4 (Oberjura, Oberaudorf, Nördliche Kalk-

alpen, Bayern).

1980 Podocapsa amphitreptera Foreman. - Baumgartner et

al.: 61, Taf. 3, Fig. 8-9 (Kimmeridge-Berrias, Argolis,

Griechenland, Sizilien).

1981 Podocapsa amphitreptera Foreman. - Kocher: 86,

Taf. 15, Fig. 20 (Kimmeridge-Berrias, Südalpen).
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1982 Podocapsa amphitreptera Foreman. - Yao et al.: Taf. 4,

Fig. 29 (Oberjura, Südwest-Japan).

1984 Podocapsa amphitreptera Foreman. - Schaaf: 90,

Taf. 2, Fig. 1-3 (Oberjura-Untervalangin).

1984 Podocapsa amphitreptera Foreman. - Baumgartner:

780, Taf. 7, Fig. 9-10 (Oberoxford-Mitteltithon).

1986 Podocapsa amphitreptera Foreman. - Matsuoka &
Yao: Taf. 2, Fig. 17 (Jura, Japan).

1986 Podocapsa amphitreptera Foreman. - Aita & Okada:

1 14, Taf. 3, Fig. 6-7 (Obertithon, Japan).

1986 Podocapsa amphitreptera Foreman. - De Wever &
Corde v: Taf. 10, Fig. 2-3 (Oberjura-Kreide, Sizilien).

1989 Podohursa amphitreptera Foreman. - KlTO: 203,

Taf. 23, Fig. 9 (Mittel- bis Oberjura, Sizilien).

1992 Podocapsa amphitreptera Foreman. - Steiger: 61,

Taf. 17, Fig. 1 (Oxford - Kimmeridge ?, Tithon -

Berrias, Osterhorngruppe).

Material: über 50 Exemplare.

Bemerkung: Unter Podocapsa amphitreptera Foreman

werden lediglich Gehäuse zugeordnet, die neben den stachel-

losen poraten Armen einen halbkugeligen Proximalteil besit-

zen, welcher keinen Apikaifortsatz zeigt. Allenfalls darf der

Proximalteil ein kleines Spitzchen tragen, wie dies Schaaf

(1984) zuläßt.

Gattung Podohursa Wisniowski, 1889, emend. Foreman, 1973

Typus- Art: Podohursa dunikowskii Wisniowski 1889

Beschreibung: Längliche Nasseilarie mit drei Segmenten

und einem Postabdominal-Tubus. Cephalis und Thorax sind

kleiner als das Abdomen. Das Abdomen ist kugelig bis zylin-

drisch. Der Postabdominal-Tubus ist ebenso lang oder länger

als das übrige Gehäuse. Die Oberflächen der Gehäuse zeigen

rundliche, polygonale oder mammillate Porenmuster. Vom
Abdomen entspringen in verschiedene Richtungen unter-

schiedlich viele, mehr oder weniger lange Stacheln mit

triradiatem Querschnitt. Die Cephalis trägt ein mehr oder we-

niger langes Apikalhorn, das ebenfalls einen triradiaten Quer-

schnitt besitzt.

Bemerkung: In der Original-Beschreibung von Wisniow-

ski (1889: 686) wird das Gehäuse, genauso wie bei der

Gattungsdiagnose von Podocapsa bei RüST (1885), verkehrt

orientiert, so daß der Postabdominaltubus als gegitterter

Apikaifortsatz bezeichnet wird. Wichtig ist aber die Feststel-

lung einer triradiaten Anordnung der Stacheln, wie dies bei

vielen Podohursa- Arten der Fall ist. Bei der Emendierung von

Foreman (1973: 266) wird das Gehäuse korrekt orientiert. Die

neue Beschreibung läßt nun neben einem langen Post-

abdominaltubus drei triradiate Stacheln zu, die aus dem Abdo-

men entspringen. Der Proximalteil ist klein und die Cephalis

trägt kein Apikalhorn.

Häufigste Arten von Podohursa sind Podohursa triacantha

(Fischli) und Podohursa spinosa (Ozvoldova), die beide im

untersuchten Material vorkommen. De Wever & Caby (1982)

stellen Podohursa und ihr nahe stehende Gattungen, wie z. B.

Katroma Pessagno & Poisson und Dibolachras Foreman zur

Familie der Eucyrtidiidae Ehrenberg. Ein Variationsschema

für die im Oberjura der Nördlichen Kalkalpen vorkommenden

Eucyrtidiiden gibt Steiger (1992).

Podohursa triacantha (Fischli 1916)

Taf. 2, Fig. 19-21

1916 Theosyringium acanthophorum RüST var. triacanthus. -

Fischli: 47, Fig. 38 (Kreide, Rigi, Schweiz).

1973 Podohursa triacantha (Fischli). - Foreman: 266,

Taf. 13, Fig. 1 (Oberjura-Unterhauteri ve, Northwest

Pacific Basin).

1992 Podohursa triacantha triacantha (Fischli). - Steiger:

72, Taf. 19, Fig. 12, 13 (Tithon-Untervalangin, Oster-

horngruppe).

Material: über 50 Exemplare.

Bemerkung: Die morphologische Reichweite der Art um-

faßt Formen mit kugeligem Abdomen und drei triradiaten Sta-

cheln. Das Apikalhorn darf kurz bis mittellang sein. Bei einigen

Exemplaren ist mindestens ein Stachel gedreht. Der Post-

abdominal-Tubus ist lang und endet mitunter mit einem klei-

nen Stachel.

Podohursa spinosa (Ozvoldova, 1975)

Taf. 2, Fig. 23-25

1930 Indeterminatum. - Heitzer: 387, Taf. 27, Fig. 7 (Mittel-

jura, Sonnwendgebirge).

1974 Podohursa pantanellii (Parona). - Riedel &
Sanfilippo: 779, Taf. 8, Fig. 5, Taf. 13, Fig. 6 (Jura,

Kreide, Indischer Ozean).

1975 Heitzeria spinosa n. sp. - Ozvoldova: 78, Taf. 101,

Fig. 2 (Oberjura, Klippenzone, Slowakei).

1977 Podohursa berggrem n. sp. - Pessagno 1977 a: 90,

Tat. 12, Fig. 1-5 (Oberjura, California Coast Ranges).

1979 Podohursa spinosa (Ozvoldova). - Ozvoldova: 256,

Taf. 2, Fig. 4 (Oberjura, Podbiel, Slowakei).

1980 Podohursa spinosa (Ozvoldova). - Baumgartner et

al.: 60, Taf. 3, Fig. 10 (Oberjura, Tethys).

1981 Podohursa spinosa (Ozvoldova). - Kocher: 85,

Taf. 15, Fig. 18 (Oberjura, Südalpen).

1 984 Podohursa spinosa (Ozvoldova). - Baumgartner: 779,

Taf. 7, Fig. 8 (Mittel- bis Oberjura, Tethys).

1991 Podohursa spinosa (Ozvoldova). - Bock, Taf. 21,

Fig. 9-1 1 (Oberjura, Urschlau, Bayern).

Material: über 50 Exemplare.

Bemerkung: Das besondere Kennzeichen dieser Art ist die

Verzweigung aller stacheligen Fortsätze: des Apikalhorns, der

drei Lateralstacheln und des Stachels am Postabdominaltubus.

Während die Lateralstacheln sich in der Verlängerung der drei

Rippen jeweils spalten, so daß sechs kleine Spitzen entstehen,

verzweigen sich Apikalhorn und Postabdominal-Tubus unre-

gelmäßig in vier oder fünf Spitzen. Einige Exemplare zeigen

lediglich den Ansatz einer Verzweigung und leiten somit zu

Podohursa triacantha (Fischli) über. Mitunter kann die

Stachelbasis porat sein.
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3. DER ÜBERGANGVONPODOCAPSARüst ZU
PODOBURSAWisniowski

Der morphologische Übergang zwischen den Gattungen

Podocapsä und Podobursa soll im Folgenden anhand der Ver-

änderung einzelner Bestimmungsmerkmale genau analysiert

werden. Dabei wird genaues Augenmerk auf etwaige Sprünge

in den Abmessungen und Verhältnissen und deren Position im

Übergang Rücksicht genommen.

Die in den beiden Tafeln dargestellten Formen dokumentie-

ren den Übergang in 25 Schritten, wobei die eigentliche Wand-

lung von Podocapsä zu Podobursa von Fig. 1 auf Tafel 1 bis Fig.

20 auf Tafel 2 reicht. Es handelt sich hier um einen Übergang

von der Art Podocapsä ampbitreptera FoREMAN in die Art

Podobursa triacantha (Fischli). Die Figuren 21 bis 24 auf Ta-

fel 2 zeigen die „Weiterentwicklung" der morphologischen

Reihe von der Art Podobursa triacantha (Fischli) in die Art

Podobursa spinosa (Ozvoldova).

In nachstehender Tabelle werden einige Bestimmungs-

merkmale und Verhältniswerte vergleichend dargestellt

(Abb. 4). In Abb. 5 sind die Verhältniswerte und die Gesamt-

größe der Formen detailliert und synoptisch aufgetragen, wäh-

rend Abb. 6 generelle Tendenzen in der Gehäuseentwicklung

angibt.

Trotz der Tatsache, daß die Formen von Tafel 1 zu Tafel 2

nach dem Gesamteindruck „intuitiv" aufgereiht sind, ergibt

sich nach der morphometrischen Auswertung eine gut nach-

vollziehbare morphologische Reihe. Die bekannten Podo-

capsä- und Podobursa- Arten können hier problemlos einge-

fügt werden.
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Aus der Tabelle (Abb. 4) lassen sich folgende Stadien der

Reihe unterscheiden:

1. Podocapsa ampbitreptera i. e. S. = Formen Nr. 1-3 (Taf. 1,

Fig. 1-3).

Die reinen Amphitreptera-Tvpen sind, wie oben beschrie-

ben, durch das Fehlen eines Apikalhorns und völlig porate

Arme mit runden Enden gekennzeichnet. Bei der Form Nr. 1

ist der Anteil der Cephalis und des Thorax verschwindend

gering.

2. Podocapsa ampbitreptera i. w. S. = Formen Nr. 4-8 (Taf. 1,

Fig. 4-8).

Diese noch zur Art P. ampbitreptera Foreman einzuordnen-

den Formen tragen zunehmend deutlich hervortretende Spit-

zen und kleine Stacheln an den Armenden und auf der

Cephalis. Das Abdomen wird mehr oder weniger deutlich

dreieckig.

3. „Übergangs-Formen" = Formen Nr. 9-15 (Taf. 1, Fig. 9

bis 12, Taf. 2, Fig. 13-15).

Im Übergangsbereich zwischen Podocapsa und Podobursa

werden die Gehäuse etwas kleiner als die reinen Endglieder.

Sein Beginn wird mit dem Erscheinen deutlicher, aber noch

kurzer Arm-Stacheln an den Armenden festgelegt. Nach einem

anhaltenden Intervall mit dreieckigem Abdomen folgt in der

Mitte des Übergangs der allmähliche Wechsel zur Kugel.

4. Podobursa triacantba = Formen Nr. 16-22 (Taf. 2, Fig. 16

bis 22).

Die Gattung Podobursa beginnt definitionsgemäß mit dem

Verschwinden der poraten Arme und der alleinigen Existenz

von triradiaten Armstacheln. Die Gehäuse werden wieder grö-

ßer und das Abdomen zunehmend kugelig. Die Armstacheln

sind lang. Der Bereich von Podobursa triacantba (Fischli)

kann in zwei Abschnitte geteilt werden. Zuerst läßt sich P.

triacantba, der Artdiagnose entsprechend, mit kurzem Apikal-

horn feststellen. Danach folgen Formen mit längerem Apikal-

horn, was diese Gehäuse in die Nähe von Favosyringium Stei-

ger stellen läßt. Für eine eindeutige Einordnung zu

Favosyringium sind diese Apikelhörner jedoch noch zu kurz.

5. Podobursa spinosa = Formen Nr. 23-25 (Taf. 2, Fig. 23-25).

Podobursa spinosa (Ozvoldova) zeichnet sich durch

gegabelte Enden der Gehäusefortsätze aus. Form 23 ist inso-

fern eine Besonderheit, als hier eine Spaltung der Armenden,

des Apikalhorns und des Endes des Postabdominaltubus im

Ansatz erkennbar ist und zugleich die Arme eine porate Basis

besitzen. Die übrigen, großen Gehäuse entsprechen vollständig

der Gattungsdefinition und können als vorläufige Endglieder

der morphologischen Reihe Podocapsa - Podobursa angesehen

werden.

4. DISKUSSION DERVERHÄLTNISWERTE
Die Tabelle (Abb. 4) enthält eine Aufstellung von Ver-

hältniswerten in Form von Meßintervallen, welche eine Ein-

stufung in drei Bereiche anzeigen.

a) Verhältnis Durchmesser zu Armlängen : Hier zeigt sich,

daß die Podocapsiden im Verhältnis zum Abdomen längere

Arme als die Podobursen haben. Ab Formen Nr. 8 und 9

werden die Arme wesentlich kürzer und sind bei Podobursa

triacantba relativ am kürzesten.

b) Verhältnis Anteil poratcr Bereich zu Stachel auf den Ar-

men: Bei den Podocapsiden gibt es nur porate Arme. Im Über-

gangsbereich erscheinen porate Armteile mit Stacheln. Der Sta-

chel wird im Verhältnis zum poraten Teil in Richtung

Podobursa immer länger. In der Mitte des Bereiches von

Podobursa triacantba verschwindet der porate Armanteil, wo-

bei dieser bei den Formen Nr. 16 und 17 auf die Stachelbasis

beschränkt ist. Bei Podobursa spinosa existiert bei beginnender

Tafel 1 Morphologischer Übergang von Podocapsa Rust nach Podobursa Wisniowsm.

Die Nummern der Figuren entsprechen gleichzeitig den Nummern der Formen, die die Abfolge des Übergangs markieren.

Fig. 1 Podocapsa ampbitreptera Foreman. - Die Form ist durch lange porate Arme und einen langen poraten Postabdominaltubus mit runden

Enden gekennzeichnet. Cephalis und Thorax sind extrem kurz, möglicherweise cryptocephal (dann nicht P. ampbitreptera F.).

Fig. 2 Podocapsa ampbitreptera Foreman. - Die Form entspricht der Art-Definition mit langen poraten Armen und runden bis leicht

angespitzten Armenden. Cephalis und Thorax sind gut entwickelt.

Fig. 3 Podocapsa ampbitreptera Foreman. - Die Form entspricht der Art-Definition, ist jedoch breiter gebaut als Form 2.

Fig. 4 Podocapsa ampbitreptera Foreman. - Die Form zeigt kürzere Arme mit äquatorialer Position auf dem Abdomen. Auf dem gut

entwickelten Proximalteil sitzt ein winziges Apikalhorn.

Fig. 5 Podocapsa ampbitreptera Foreman. - Beginn des Übergangs zu Podobursa. Die Form besitzt lange porate Arme mit kleinen Stacheln an

den Armenden. Das Abdomen ist subtriangular.

Fig. 6 Podocapsa ampbitreptera Foreman. - Cephalis und Thorax sind lang und porat. Das Apikalhorn ist kurz.

Fig. 7 Podocapsa ampbitreptera Fi iri man. - 1 )ie Form zeigt ein etwas längeres Apikalhorn und einen deutlich segmentierten Proximalteil.

Fig. 8 Podocapsa ampbitreptera FOREMAN.- Die Form entspricht den Formen 6 und 7, ist jedoch kleiner.

Fig. 9 „Übergangsform". Die Arme sind basal porat, distal als triradiater Stachel entwickelt. Sie sind leicht nach distal gerichtet am relativ

großen Abdomen angebracht.

Fig. 10 „Übergangsform". Kleines Gehäuse mit kurzem Postabdominaltubus. Deutliehe Bestachelung der Arme, der Cephalis und des

Postabdominaltubus.

Fig.l I „Übergangsform". Die Form zeigt einen exponierteren Proximalteil mit länger werdendem Apikalhorn.

Fig. 12 „Übergangsform". Bei vergrößertem Abdomen hat die Form einen längeren Proximalteil mit deutlichem Apikalhorn.
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Verzweigung der Stachelspitzen ein porater Armteil (Form

Nr. 23).

c) Verhältnis Höhe Proximalteil zu Distalteil : Die Werte

drücken die Länge der Abschnitte Cephalis, evtl. Apikalstachel

und Thorax gegenüber Abdomen und Postabdominaltubus

aus. Hier ist eine allmähliche Verlängerung des Proximalteils

unter verstärkter Bildung des Apikalhorns und der Vergröße-

rung des Thorax zu verzeichnen. Ein Sprung ist von den

„Übergangsformen" zu Podobursa triacantha erkennbar.

Die Grafik in Abb. 5 enthält die Kurven der Verhältniswerte.

Die synoptische Darstellung der einzelnen Werte und der re-

sultierenden Kurven zeigt eine gewisse Gliederung, welche der

obengenannten morphologischen Reihe entspricht.

1. „Podocapsider" Abschnitt

In diesem Abschnitt liegen die Verhältniswerte annähernd

gleichsinnig und voneinander getrennt verlaufend vor.

2. „Übergang"

In diesem Bereich überschneiden sich die einzelnen Kurven

und zeigen einen unruhigen Verlauf. Eine „Mittelung" der

Verhältniswerte ist erkennbar.

Apikalhorn Kurz

10 11 12 13 14 15 16 17 18 19 20 21 22 23 24 25

H ges. HPr/HDi

500 - 1

"podobursid'

P. triacantha

Apik-

lang

P. spinosa

DAb./LAr L Po./LSr.

3,0 •- 6,0

: \ /

: \ f
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3. „Podobursider" Abschnitt

Podobursa triacantha und Podobursa spinosa besitzen wie-

der eine weite Streuung der Verhältniswerte. Sie sind jedoch

durch eine Zone erneuter Konzentration der Werte voneinan-

der getrennt (Formen Nr. 21 und 22), so daß ein kleiner Über-

gang definiert werden kann.

Aus der Analyse der Kurven der Verhältniswerte ergeben

sich, wie in Grafik 2 (Abb. 6) hervorgeht, folgende Tendenzen

in der morphologischen Reihe von Podocapsa nach Podobursa:

1. Die Größe der Gehäuse nimmt etwas zu.

2. Die Arm- bzw. Stachellängen nehmen im Verhältnis zur

Abdomengröße deutlich ab.

Abb. 6: Tendenzen im Verlauf der Verhältniswerte des Übergangs

von Podocapsa zu Podobursa. Abkürzungen siehe Abb. 5. Der Über-

gangsbereich wird durch die Durchkreuzung der Linien markiert und

entspricht den in Abb. 4 aufgetragenen Verhältnissen.

3. Die Länge des Proximalteils nimmt im Verhältnis zur

Länge des Distalteils zu. Dies geschieht insbesondere durch die

Bildung des Apikalhorns.

4. Der Übergang zwischen Podocapsa und Podobursa wird

ganz besonders durch die starke Abnahme des poraten Arm-

teils bei den Zwischenformen deutlich.

'podo- "Über- "podobursid"
capsid" gang"

DAb/LAr. LPo/LSt

4. PALÄONTOLOGISCHEDEUTUNGDER
MORPHOLOGISCHENREIHE PODOCAPSA- PODOBURSA

Da der Artbegriff in der Paläontologie durch die Morpholo-

gie der Gehäuse begründet ist, herrscht große Uneinigkeit über

die Möglichkeit, „echte" Arten überhaupt unterscheiden zu

können. Die laufenden Diskussionen erörtern das Problem der

„genetischen Grundformen" und der ökologisch gesteuerten

Ausbildung der Morphotvpen, die letztendlich als „paläonto-

logische Arten" beschrieben werden. Für den oben gezeigten

Übergang lassen sich folgende Vorstellungen postulieren:

1. Die Arten sind Gehäusetypen, deren Wachsrum durch

bestimmte Okofaktoren angeregt wird. Zu bestimmten Zeiten

werden auf der Basis genetischer Grundmuster, aber auch im

Rahmen einer noch nicht erkannten Evolution dieser Grund-

muster spezielle Gehäusebaupläne entwickelt. Endglieder die-

ser Ausformungen sind z. B. die literaturbekannten und für

stratigraphische Zwecke verwendeten Arten Podocapsa

ampbitrcptera, Podobursa triacantha und Podobursa spinosa.

2. Die „Übergangsformen" gehören, kleiner gewachsen, ei-

ner „grauen Masse" von Grundformen an, aus der sich die

Arten entwickeln können. Derartige Schlüsse lassen sich auch

bei anderen Radiolarien-Arten, wie z. B. Tritrabs ewingi

(Pessagno) ziehen. Bei diesen Hagiastriden gibt es eine kleine

Form (Unterart T. ewingi minima [vgl. Steiger 1992]), die in

großen Mengen ein reduziertes Inventar an Skulpturen besitzt,

aus der sich aber annähernd alle deutlich unterscheidbaren

Tritrabs- Arten ableiten lassen.

3. Eine naheliegende Erklärung für das Wesen der kleinen

Formen, aus denen sich die großen „Endarten" entwickeln

können ist, daß es sich bei ihnen um Jugendstadien handelt

oder um tieflebende Formen, die erst unter dem Einfluß von

bestimmten ökologischen Faktoren im Lauf der Evolution art-

typisches Wachstum entfalten.

4. Eine eindeutige Speziation im paläontologischen Sinn

wird, wie die Analyse des Übergangs zwischen Podocapsa und

Podobursa zeigt, zwar durchgeführt, die kleinen Grundformen

bleiben neben den aufgespaltenen Arten jedoch erhalten. Der-

artige Beobachtungen und ihre Interpretation sind nur mög-

lich, wenn das Fossilmaterial außergewöhnlich gut erhalten

und eine Selektion der Formen aus chemischen und sedi-

mentologischen Gründen nicht erfolgt ist. Durch die ange-

nommene Zusammenschwemmung des Materials wird die

Fossilvcrgesellschaftung noch zusätzlich angereichert.

Der grundsätzliche Unterschied zwischen ein- und vielzelli-

gen Organismen ist die sehr rasche und vielseitige Wandelbar-

keit der Protozoen im Lauf der Zeit. Eine im Sinne der Mikro-

evolution auftretende graduelle Veränderung der Gehäuse-

merkmale dieser Organismen ist in vielen Fällen nachweisbar.

Bei den Radiolarien treten neben den „diffusen" Übergangs-

formen jedoch auch Formen auf, die allmähliche Veränderun-

gen der Baupläne durch numerischen Zuwachs bestimmter

Strukturen, wie Knoten und Stacheln zeigen (KlTO & De

Wever 1990). Bei Foraminiferen sind Übergangsformen mit

gleitenden Größenverhältnissen häufig zu beobachten

(Bettenstaedt 1962, Herm 1965, Groiss 1970). Die Ursachen

für diese Erscheinungen werden durch den Wechsel von

Speziation in isolierten Gebieten und der Zusammenführung

von Faunen durch Aufhebung der Isolation gesehen. Die geo-

graphische oder auch genetische Distanz der Radiolarien darf

danach allerdings nicht so groß gewesen sein. Eine Kreuzung

der in beider Hinsicht vielleicht weit voneinander entfernten

Formen mußte jedenfalls möglich sein. Die Grenzen der

Kreuzbarkeit bestimmter Morpho- bzw. Genotypen bei den

Radiolarien dürfte sogar über dem Niveau der „Familien" lie-

gen, so daß Übergangsformen auch innerhalb dieser Kategorie
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zu erkennen sein müßren, wie dies durch gemeinsame Poren-

muster- und Stachel-Typen bei Nasseilarien und Spumellarien

angedeutet wird. Bei planktonischen Foraminiferen hat Herm

(1965) aufgrund von Analysen der Übergangsformen zwischen

Globotruncanen-Arten die interessante Vorstellung entwik-

kelt, daß „Kreuzung" zwischen definierten Arten zu bestimm-

ten Zeiten stattfindet und zu anderen Zeiten nicht. Dies be-

inhaltet nicht nur eine geographische Komponente der Art-

bildung bzw. .Artzusammenführung', sondern auch eine Bil-

dung genetisch stabiler (,echte' Art) und instabiler Formen-

kreise (.unechte' Art).

Für den Fall der oberjurassischen Radiolarien in den Nördli-

chen Kalkalpen ist eine geographische Isolation und deren

Aufhebung durch extreme Blockschollen-Kippung des passi-

ven Kontinentalrandes denkbar. Gleichwohl können andere

ökologische Ursachen für die in unterschiedlichen lateralen

und bathvmetrischen Situationen feststellbaren Unterschiede

der Gehäusemerkmale verantwortlich sein: vor allem die Zu-

fuhr von Kieselsäure und die Erhöhung der Wassertiefen be-

dingen möglicherweise einen Wechsel in der Statik der Gehäu-

se und eine bessere Ausnutzung der Deponierbarkeit von Kie-

selsäure.

5. ZUSAMMENFASSUNG
Die „Unhandlichkeit" der Radiolarien bei monographischen

Bearbeitungen beruht auf ihrer hohen Diversität bei reichen

Proben und der Vielzahl von schlecht ansprechbaren Zwi-

schen- bzw. Übergangsformen.

Aufgrund von bathymetrischer Steuerung und anderen Ein-

flüssen, wie Strömung, Durchlichtung und Isolation des

Meeresbeckens können die verschiedenen „Gruppen" lateral

und vertikal nebeneinander gelebt und sich an verschiedenen

Randzonen der Populationen gekreuzt und vermehrt haben.

Dies würde bedeuten, daß die Radiolarien zumindest auf dem

Unterart-Niveau bzw. dem der paläontologischen Art „misch-

bar" waren.

Bei der Analyse der gängigen mit Evolutionsproblcmen be-

faßten Literatur fällt auf, daß allgemein kein Unterschied zwi-

schen der Evolution von Vielzellern und Einzellern gemacht

wird. Einige wenige Arbeiten befassen sich mit den

Evolutionsprozessen einzelliger planktonischer Organismen,

wobei sich die Mehrheit der Arbeiten mit Kalkschalern

(MoULLADE 1990), insbesondere mit Foraminiferen befaßt

(Ozawa 1975, Moullade & Irr 1990). Die Übertragbarkeit

der dort genannten Erkenntnisse auf das Kieselplankton muß

in Zukunft überprüft werden.

Gemeinsames Merkmal unter den Einzellern scheint zu sein,

daß ihre Entwicklung sehr stark gradualistisch geprägt ist (vgl.

W'ii i mann 1988). Dies kann bei Radiolarien an vielen Beispie-

len belegt werden (phylogenetic lineages, z. B. Riedel &
Sanfilippo 1981, Variationsschema von Eucyrtidiidae und

Emiluvia bei Steiger, 1992).

Eine Analyse der allmählichen Veränderungen der Gehäuse-

merkmale in der Zeit, eine Variationsanalyse zur Feststellung

zeitgleicher Variabilität und die Intensität der Speziation ge-

genüber den Grundformen können für die Biostratigraphie

möglicherweise in Zukunft von Nutzen sein. Den langlebigen

Radiolarientaxa werden dann ihre relativ kurzlebigen Mikro-

radiationen und Übergangsformen gegenübergestellt.
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